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Les progrés techniques de nos connaissances sur Torganisation submicroscopique et sur
la nature chimique de la cuaticule des Arthropodes conduisent & modifier quelque peu I'mage que
Ton en présente traditionnellement. On sait, par exemple, que Ja synthése de chitine par
l'ectoderme est loin déwre une proprété exclusive des Arthropodes; c'est au coniraire une

ropriété largement répandue chez les Invertébrés de la lignée des Spiralia (Jeuniaux, 1982). Si

Eﬂ chitine constitae bien le moule organique de la cuticule, lui conférant tous ses détails
morphologiques, e¢lle n'existe cependant pas a 1'état libre, mais bien associée 4 des protéines.
Les propriétés mécaniques et physiques de la cuticule des Anhropodes sont surtout dues 2 des
«additifs», protéines, quinones, lipoprotéines, cires, sels minéraux, qui sont également
largement exploités par les autres groupes zoologiques pour l'édification de leurs squelettes.
Enfin, le caractére amhiste de la cuticule des Anhropodes doit éire remis en question, depuis
quon a confirmé l'existence de prolongements cellulaires au sein des canalicules intra-
cuticulaires. L'originalité des Anhropodes réside plutét dans le fait que la synthése et ks bio-
dégradation de la cuticule chitinoprotéique par les cellules de 1'épiderme sont contrdlées au cours
de la vie de lindividu, permettant le renonvellement et Fajustement de cette cuticule de maniére
pérodique.

Cet exposé a pour but de présenter une synthése des travaux récents sur l'organisation de
la charpente chitinoprotéique cuticulaire des Crustacés Décapodes, et sur sa résorption aun cours
de la mue.

1. STRUCTURE ET COMPOSITION DE LA CUTICULE

Le constituant principal de la cuticule est, comme Richards (1951) {'avait
déja suggéré, un complexe chitinoprotéique. If semble bien démontré en effet que
la chitine n'existe pas 3 I'état libre dans Ia cuticule, mais plutdt chimiquement
associée A d'antres moiécules, notamment 2 des protéines,

La fraction chitine du complexe glycoprotéique est un haut polymeére linéaire
de la 8-N-acétyl-D-glucosamine, mais un certain nombre de résidus sont remplacés
par des unités de glucosamine, probablement en proportion variable (Giles et al.,
1958).

Les protéines associées & la chitine ont ¢1€ isolées et analysées par divers
auteurs (Hackman, 1974; Welinder, 1975; Voss-Foucart ¢t Jeuniaux, 1978). Ony
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reconnait des fractions solubles, les arthropodines, et une fraction insoluble
correspondant aux sclérotines, qui sont des protéines stabilisées par tannage
quinonique. Chez les Crustacés Décapodes, nonobstant lexistence de légires
variations de composition en acides aminés, on peut conclure que les arthropodines
possedent une composition assez homogéne, caractérisée par la dominance de cing
acides aminés principaux : la glycine, les acides aspartique et gluiamique, la
proline et I'alanine.

Plusieurs types de liaisons covalentes entre chitine et protéines au sein du
complexe chitinoprotéique sont possibles (Brine, 1982) : a) laison éther entre un
groupement glcool d'une unité d'acétylglucosamine et un résidu d'acide aminé, par
exemple par l'intermédiaire de I'acide lactique; b} liaison de type acylglucosamine
entre un groupe déacétylé de la chaine de chitine et un groupement carboxylique
d'un acide aspartique (ou glutamique) de la protéine; ou c) liaison de type N-
glycosidique entre un groupement N-acétylglucosamine terminal et le groupement
aminé d'une asparagine de la chaine protéique.

Au niveau supramoléculaire, l'organisation de ces complexes chitino-
protéiques a été &tudide par la microscopie électronique A haute résolution et par la
diffraction des rayons X (Neville, 1975; Filshie et Hadley, 1979; Blackwell et
Weih, 1980; Giraud-Guille, 1984). Il semble bien qu'on puisse concevoir la
structure unitaire de base comme une longue microfibrille, dont 'axe central serait
un cristallite de chitine contenant des molécules de chitine disposées de maniére
antiparalléle (ce qui donnerait le diagramme de diffraction des rayons X
caractéristique de l'a-chitine, d'aprés Rudall, 1965). Cet axe serait entouré d'un
manchon de molécules protéiques globulaires, disposées en spirale (Blackwell et
Weih, 1980). A partir d'un tel modele d'organisation, Mme Girand (1984, 1986),
dans le cas des Crustacés, a proposé deux interprétations possibles des images
obtenues au microscope électronique 4 haute résolution.

Dans les cuticules des Crustacés Décapodes, les microfibrilles chitino-
protéiques sont plus ou moins associées en macrofibres, suivant le degré de
minéralisation de la zone considérée et suivant le moment du dépdt. Dans la
couche membraneuse, non calcifiée, qui est mise en place en dernier lieu tout 4 la
fin de la période postecdysiale {(C 3), les microfibrilles restent indépendantes. et
alignées de maniére uniforme et homogéne (Pl I, Fig. 1). Dans les strates
fortement calcifiées de la couche pigmentaire, préecdysiale, les microfibrilles sont
empaquettées de telle sorte qu'elles constituent les réseaux réticulés (PL I, Fig. 2).
Dans les strates également calcifiées de la couche principale, déposées pendant la
période postecdysiale, les microfibrilles sont associées en faisceaux ou «bottes» de
plusieurs dizaines, de manitre & former des macrofibres (P1. 1, Fig. 3).

PrancHE 1
1 : Couche membmncuse au niveau de la lame branchiostege de Cuarcinus maenas (stade Cd). Les
microfibrilles, en sition pseudo-parabolique, ne sont pas associées en macrofibres. Les

canalicules mtracunc aires, 3 structure hélicoidale accentuée, contiennent des restes de matériel
oe!lulau'e (X 40.000).

¢ Région moyenne de la couche pigmentaire de la lame branchiostge de Carcinus maenas
(stade A2). Rétraction etfou désorgamsaum des prolongements celfulaires dans les canalicules
intracuticulaires venicaux et horizontaux. (X 12.000).
3 : Carcinus maenas. Formation de la 3¢ lamelle de la couche principale de la lame bran-
chlosu:ge slade A2 La membrane apicale de la cellule épidermique est hérissée de nombreuses
microvillosités gaqucs denses (fleches). Un malériel organique en voie - d'organisation (asté-
risque) forme la base de la cuticule en contact avec la membrane cellulaire. Les microfibrilles
sont associfes en macrofibres dans la couche principale. Les prolongements cellulaires occu-
pent toute la lumitre des canalicules intracuticulaires des lamelles proximales (X 18.000).




-
s

PLancuE 1




Cit, Jeuniaux et G. GoFFmeT

PrancrHE JE




TEGUMENT, MUE ET CROISSANCE 263

La disposition spatiale de ces micro-
fibrilies et macrofibres est hautement organisée,
mais son interpréiation a été P'objet de contro-
verses. En effet, 3 faible ou moyenne résolution,
- les images obtenues au microscope électronique
montrent une disposition apparemment parabo-
lique, suggérant que les fibres situées dans un lit
paraltele 2 la surface de la cuticule se courbent de
180° dans le plan vertical et passent ainsi dans le
lit de fibres immédiatement supérieur {ou
inférieur) (PL I, Fig. 1). Cette interprétation est
largement abandonnée aujourdhui, au profit de
celle de Bouligand (1965), pour qui les fibres
chitinoprotéiques sont toujours paralléles a la
surface de la cuticule, dans des lits superposés, au
sein desquels leur orientation change progres-
sivement dans le plan horizontal, dans le sens des
aiguilles d'one montre. Dans cette interprétation,
1'épaisseur d'une famelle correspond donc 4 une
rotation des fibres de 180° dans le plan horizontal
(Fig. 1). La figure 1 de la planche II, obtenue
grice 3 une meilleure résolution et de meilleures
techniques de fixation, nous parait confirmer
pleinement la théorie de Bouligand.

2. SYNTHESE ET MISE EN PLACE

DES MICROFIBRILLES S
CHITINOPROTEIQUES Fio. 1
Dés l'apolyse, stade Do de la nomenclature Interprétation, selon

des stades de mues (Drach, 1939), I'épiderme dﬁ%ﬂn’fﬁm spgtﬁ,?jiges
sécrete la cuticuline, partie de P'épicuticule, et fibrilles chitinoprotéiques dans
ensuite une premidre sériec de strates chitino- e procuticule d'Arthropode :

PR . . es fibrilles sont disposées dans
protéiques, celles qui constitueront la couche des plans paralléles, avec
pigmentaire, entitrement préecdysiale. Aprés exu- changement progressif

viation, 1'épiderme sécréte la conche principale, d'orientation dans ces plans.

postecdysiale, ainsi que la couche membraneuse.

Pendant toute 1a durée de mue, qui va du stade Do & C3, des coupes ulirafines
de tégument de Carcinus maenas observées au microscope électronique montrent,
au niveau de l'apex des cellules épidermiques, de minuscules microvilosités, en
contact direct avec la dernidre strate cuticulaire en voie d'¢laboration. Ces

Prancug I

1 : Lamelle de la couche principale de la cuticule (bouclier céphalonotal) de C. maenas au stade
B. Les macrofibres changent graduellement dorientation lorsqu'on passe du nivean (A),
co%t(a)sbpondant 4 la mi-hauteur de la lamelle, an niveau (B), limite inférieure de la lamelle. (X
42.000)

2 : Bouclier céphalonotal de Carcinus maenas., Jonction procuticnle — ectoderme au stade D2
montrant le dépit el lorganisation progressive des fibrilles chitincprotéiques 4 panir des
plagues denses des cellules épidermiques. (X 24.000).

3 : Région supérieure de la couche pigmentaire dans la cuticule préecdysiale (stade D2, niveau
de la lame branchiostige) de C. maenas. «Rétaction» du prolongement cellulaire intracana-
liculaire et mise en place dun manchon de fibres verticales (flaches). (X 32.000).
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microvillosités (P1. 1, Fig. 3), régulitrement espacées, sont soulignées par une
zone mince opaque aux électrons, qui correspond aux «plaques denses» décrites par
Locke (1970) chez les Insectes. Suivant cet auteur, ces plaques denses jouent un
role essentiel, sinon dans la synthése, du moins dans l'organisation et le dépdt des
microfibrilles chitinoprotéiques. De fait, sur les photos 3 (PL I) et 2 (PL. H), on
peut reconnditre au niveau de ces plagues denses la présence d'éléments
microfibrillaires qui semblent en voie d'organisation . Des images comparables ont
été obtenues par Christiansen et Costlow (1981) chez les stades larvaires de
Rhitropanopeus harrisii.

Nos travaux sur Carcinus maenas (Goftinet et al., 1986) n'ont jamais permis
de révéler la présence de structures comparables aux chitosomes, organites
responsables de la biosyntheése de la chitine chez les champignons, dont Cohen
{1982) aurait découvert l'existence dans des cultures de tissus d'insectes.

Ces chitosomes sont des organites intracellulaires de forme sphérique, qui
contiennent le systéme enzymatique catalysant la synthése de chitine (Ruiz-Herrera
et al., 1975). Ce méme systéme enzymatique a cependant été identifié et isolé a
partir d'épidermes de Crustacés (Carcy, 1965; Hohnke, 1971). 1l s'agit d'une
enzyme, la chitine synthétase, ou chitine-UDP-acétylglucosaminyl transférase, qui
catalyse le transfert, sur une chitodextrine «accepteur», d'unités de N-acétyl-D-
glucosamine & partir de Furidine-diphosphate-N-acétylglusamine. Mais on ne sait
rien au sujet de la localisation intracellulaire de cette enzyme chez les Crustacés.

3. LES CANALICULES INTRACUTICULAIRES

Les constituants cuticulaires autres que les complexes chitinoprotéiques sont
imbriqués dans larchilecture fondamentale que constituent les réseaux
microfibrillaires, ou deivent la traverser pour atteindre les couches externes,
notamment l'épicuticule. Une de voies d'acheminement de ces constituants,
probablement la voie principale, est le systéme des canalicules intracuticulaires.

Décrits par les auteurs anglo-saxons sous le nom de «pore-canals», ces
structures ont regu, en frangais, différentes dénominations, notamment «canalicules
porenx» ou encore «canaux poraires». Nous croyons qu'il convient d'abandonner
ces néologismes ou ces termes inappropriés, et adopter l'expression «canalicules
intracuticulaires», comme nous le justifions par ailieurs (Jeuniaux et Goffinet,
Traité de Zoologie, «Crustacés», sous presse).

Ces canalicules ont fait Yobjet d'une étude approfondie chez Carcinus maenas
par Compere et Goffinet (cf : communication suivante). Bormons-nous ici A résu-
mer 'essentiel de leurs observations.

Dés le début de la sécrétion de la procuticule, en période préecdysiale, les
cellules épidermiques étirent de fins prolongements cellulaires ou microvillosités
qui atteignent la base de la future épicuticule. La membrane plasmique de ces
microvillosités est bien visible : elles est en contact étroit avec les strates chitino-
protéiques raversées, mais ne porte pas de plaques denses (PL I1, Fig. 1). Aufuret
& mesure que la cuticule s'épaissit, on constate la rétraction ou la dislocation
progressive des prolongements cellufaires (P1. I, Fig. 2 et PL. II, Fig. 3). Ce
phénomene se poursuit aprés Pexuviation, En période d'intermue, il semble bien
que les canalicules ne contiennent plus de maiériel cellulaire. Par contre, ils sont
consolidés par un manchon formé de fibres & orientation verticale (PL. II, Fig. 3).
La formation de ce manchon torsadé est détaiflée par Compire et Goffinet (1. ¢.).
La disposition hélicoidale des canalicules tire probablement son origine du
changement d'orientation des fibres et fibrilles chitinoprotéiques au sein de chaque
lamelle (Neville et Berg, 1971).
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Prancie T
lame bmanchiosttge, stade D2 (nouvelle cuticule). Mise en Evidence de
polyphénols par Thexamine dargent dans les canalicules épicuticulaires el au niveau de la

caticuline. (X 15.000).
2 : Couche membraneuse de la lame branchiosttge de C. maenas au stade C4. On peut ¥

b 1 C. maenas

remarquer la faible épaisseur des I
et la présence de canalicules intracuticulaires de section réduite et de forme torsadée a hélice tds

courte. (X 6.000).

lamelles, au nombre dune vingtaine, l'absence de macrolibres.




TEGUMENT, MUE ET CROISSANCE 265

Contrairement 2 l'opinion courante, les canalicules intracuticulaires ne sont
pas uniquement rectilignes, mais peuvent bifurquer & angle droit pour former des
canaux horizontaux, surtout dans la partie moyenne et profonde de la zone
pigmentaire (P1. 1, Fig. 2). Le matériel cellulaire qu'on y observe peu aprés le
dépot de la strate qu'ils occupent (prolongement des microvillosités) se rétracte ou
se désorganise au fur et & mesure de 'adjonction de nouvelles strates cuticulaires.

Nous avons pu confirmer, par la méthode & 'hexamine d'argent (Locke et
Krishnan, 1971) que les canalicules intacuticulaires servent de voie de transpoirt
pour les polyphénols, précurseurs des quinones intervenant dans le tannage des
protéines des couches extemnes. En effet, chez Carcinus maenas an stade D2, on
peut observer le dépdt de grains d'argent au niveau de la cuticuline, ainsi que dans
les canaux épicuticulaires de I'épicuticule interne, qui sont le prolongement de
Pextrémité distale des canalicules intracuticulaires (Pl III, Fig. 1) (Jeuniaux et al.
1986). D'autres substances sont probablement acheminées également par les
canalicules intracuticulaires au niveau de 1'épicuticule et de la couche pigmentaire,
notamment des sels minéraux (surtout Catt) et lanhydrase carbonique (Giraud,
19813,

Enfin, il convient de reconnaitre que la cuticule des Crustacés renferme
d'autres types de canaux, dont les relations avec les canalicules intracuticulaires,
que nous venons de décrire bridvement, ne sont pas clairement établies. 11 s'agit
d'une part de canaux occupés par des «fibres d'attachement musculaire», situées
dans le prolongement des faisceaux de microtabules des cellules épidermiques, et
dautre part de canalicules & faible diamétre contenant un filament axial
apparemment inséré sur I'épiderme (Green et Neff, 1972; Kummel et al., 1970).

4. LA COUCHE MEMBRANEUSE

Cette couche interne, mise en place 2 la fin de la période postecdysiale, n'est
jamais calcifiée. Son épaisseur peut varier considérablement suivant l'espéce
concernée. Elle est généralement trés mince, mais peut atteindre une notable
épaisseur, par exemple chez Polycheles typhlops (Palinuridae) (Voss-Foucart et
Jeuniaux 1978). Elle présente une organisation lamellaire, généralement peu
visible au microscope optique, en raison de la faible épaisseur des lamelles (P, 111,
Fig. 2). Rappelons que les fibres chitinoprotéiques n'y sont pas associées en
macrofibres. La couche membrancuse est traversée par des canalicules
intracuticulaires, de forme torsadée  hélice trés courte, de section apparemment
plus étroite que celle des canalicules de la couche principale.

La couche membraneuse se gélifie tout au début de la période préecdysiale,
peu aprés l'apolyse, sous l'effet des enzymes hydrolytiques (chitinases et protéases)
d'origine épidermique. Mais il subsiste un gel visqueux qui, apparemment, facilite
l'exuviation. Nous avons expliqué ce phénoméne (Jeunmiaux, 1959, 1963) en
proposant l'existence de complexes chitinoprotéiques doués de propriétés
hygroscopiques, contenus dans une «gangue» de chitine et darthropodines
sensibles A laction des hydrolases. Aprés hydrolyse de ces substances par les
chitinases et protéases du liquide exuvial, les complexes glycoprotéiques
hygroscopiques libérés pourraient, par absorption d'eau, se transformer en une
couche gélifiée. Cette hypothése n'a été ni vérifiée ni infirmée jusqu'ici; notons, 4
cet égard, que la composition en acides aminés des protéines de la couche
membraneuse ne différe guére celle des protéines des autres strates (Voss-Foucart et
Jeuniaux, 1978).
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5. RESORPTION DES CONSTITUANTS ORGANISUES ET MINERAUX
AU COURS DE LA MUE CHEZ QUELQUES DECAPODES

Sl est bien démontré qu'une partie de Ja chitine et des arthropodines
cuticulaires est dégradée au cours de la mue, et que de lacétylglucosamine et des
acides aminés sont absorbés par 1'épiderme pendant la période préecdysiale, il est
toujours difficile de préciser I'importance quantitative de ces phénomenes. En effet,
dans les travaux antérieurs (par exemple Jeuniaux, 1963; Hohnke, 1971), les poids
de chitine, protéines, sels minéraux, etc., analysés dans la carapace A divers stades
de prémue, sont exprimés par rapport A un paramtre nécessairement variable
pendant cette période, en, l'occurrence le poids sec de la carapace (tableau 1). Dans
un travail récent (Goffinet et al., 1986}, au contraire, les poids de chitine (dosée par
méthode enzymatique spécifique), de protéines et de calcium sont exprimés par
unité de surface de carapace, paramdtre constant au cours d'une méme période
préecdysiale. Les résultats ainsi obtenus chez Carcinus maenas (tableau D

TaBlBAU T

Dégradation des constitwants cuticulaires de la carapace chez 3 espices de Décapodes
Brachyoures au cours des stades préecdysiaux (d'apres Jeuniaux, 1963, Hohnke, 1971 et
Goffinet et al., 1986) :

(1% pesée du résidu sec aprds déminéralisation et exiraction des matidres organiques par divers
solvants,

{2) mesure par spectrophotométrie d'absorption atomique.

(3) dosé par méthode enzymatique,

CANCER PAGURUS

CIFUNIAUX, 1963) C4 D1 D2 Exuvie

9/100 g de carzpace s&che

Sels mindraux solubles

el 0.5 N 86.1 88.7 89.1 93,5
Chitine (1} 9.4 8 7.8 8.5
Arthropadinss z.0 1.6 1.1 0.28
Sclérotines Z 2.0 2.4 1.9
HEMIGRAPSUS NUDUS

{HOHNKE, 1971}
thitins (1) 10.7(f0.02)12.7(%0.4) - 4.9 (t2.7)
CARCINUS MAENAS 2

(GOFFINET et al., 1984) mg/cm” de carapace

cat? 14.2¢% 2.4y - 1a.7(I3. 10 14,7037,
Chitine ¢°7 3.27(5. %) - 3.42¢30.a0)| 1.76(ED.6m)
Protéines salubles dans + + +

HCL C.% N 0.60(Z0.1) - 0.81(Z0.1) | 0.24(%0.1)
Protéines solubhles dans + + +

NaQH 0.5N - 1.13{70.2) - 1.34(%0.8) 1 1.00{Z0.3)
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montrent que la chitine et les protéines solubles de l'ancienne carapace subissent
une importante dégradation (respectivement 47 et 60% de perie de la quaniité
initiale), tansis que la calcium ne subit aucune mobilisation. Contrairement 2 ce
qui se passe chez d'autres Crustacés, surtout dulcaguicoles (notamment les
Ecrevisses), le calcium de la cuticule des Crabes est donc rejeté avec Fexuvie.

CONCLUSION

La cuticule des Crustacés est une structure hautement organisée, dans laquelle
les complexes chitinoprotéiques sont associés en microfibrilles, celles-ci se
regroupant en macrofibres dans la couche principale, en réseaux réticulés dans la
couche pigmentaire. Entre ces architectures fibrillaires, slinserent les dépbts
minéraux qui jouent le rdle principal dans la rigidité des sclérites.

Peut-on considérer la cuticule comme une structure exosquelettique anhiste, 2
Vinstar de la coquille des Mollusques, par exemple? Il semble que non. En effet,
plus on étudie la cuticule des Crustacés, plus on constate que les relations avec
I'épiderme sont intimes. Les fibres chitinoprotéiques sont déposées autour de
microvillosités épidermiques, délimitant ainsi des canalicules intracuticulaires.
Ceux-ci sont beaucoup plus nombreux et plus complexes qu'on le pensait naguére;
ils obéissent & une séquence de mise en place et de rétraction, et jouent
certainement un role important dans le transfert de constituants cuticulaires et de
réactifs depuis la cellule jusqu'aux strates externes de la cuticule. Ii n'est donc pas
possible de continuer 3 décrire la cuticule des Crustacés comme une structure
anhiste.
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